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De esta serie de trabajos sobre. el comportamiento de nidificación de 
Bembicini ( Genise, 1979, 1980, 1981, 1982, y en prensa ) se han desprendido 
diversas conclusiones sobre aspectos de su etología y ecología; algunas han 
sido publicadas en trabajos aislados o bien en las discusiones de los de 
esta serie. En este se discutirán algunos aspectos del comportamiento de 
los Bembicini no tratados con anterioridad. 


CARACTERISTICAS DE LAS AGRUPACIONES DE BEMBICINI 


Las especies de Bembicini pueden encontrarse como ¡individuos aislados 
o bien en agrupaciones densas, mostrando toda la gama de situaciones interme- 
dias posibles, siendo entonces la densidad de individuos en una determinada 
área la que define por sí misma si existe una agrupación; es decir, según 
lo mencionado en los trabajos correspondientes (  Genise 1979, 1981 ), de 
Bicyrtes simillima, B. discisa y Stictia arcuata siempre fueron encontrados 
individuos aislados, o a lo sumo 2 o 3 en un área muy amplia, por lo que, 
teniendo en cuenta que no existe una nomenclatura ni una clasificación de 
las agrupaciones según su densidad, simplemente puede decirse que no forman 
agrupaciones. 

Resulta una generalización inapropiada decir que esas tres especies nunca 
son gregarias, ya que podría ser que en alguna época del año o en otra parte 
de su área de distribución la misma especie forme agrupaciones; sin embargo 
esto sólo puede aclararse con mayor número de datos. Por ejemplo:B. discisa 
y 5. arcuata fueron observados por mf en dos lugares distantes 400 km uno 
del otro, y en ambos casos aparecftan sólo individuos aislados, lo cual podría 
indicar que realmente son especies de hábitos solitarios; pero como la dis- 
tribución de la primera especie abarca toda América del Sur, resultaría 
riesgoso generalizar. Otro ejemplo, Bembix citripes , posee una distribución 
muy amplia, y fue observada por Evans y Matthews (1974) en Salta, donde sólo 
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encontraron ¡individuos aislados; también en esa provincia y en Entre Ríos 
fue observada por mí en esa forma; sin embargo Llano (1959) en la provincia 
de Buenos Aires, y yo en Mendoza, encontramos agrupaciones de cierta cantidad 
de individuos, pareciendo que formara agrupaciones en las latitudes más altas, 
quizás por ser una avispa adaptada a temperaturas bajas; esto en parte se 
confirmaría por las fechas de recolección, que son más frecuentes en los 
meses de noviembre, diciembre, marzo- y abril, aunque a veces también es colec- 
cionada en enero y febrero, cuando quizás mantenga un número más bajo de 
individuos. En Entre Ríos observé sólo individuos aislados en enero y febrero 
pero en noviembre observé una pequeña agrupación, de unos 7 individuos. Tam- 
bién el Dr Willink (comunicación personal) observó una agrupación de varios 
cientos de individuos de esta especie, aparentemente en su mayoría machos, 
en la localidad de El Rodeo en San Juan, a 1600 m s. n. m., el 31-1-1982, 
lo que indicaría que esta especie forma agrupaciones por encima de cierta 
altura sobre el nivel del mar en el oeste del pafs, mientras que casi a la 
misma -latitud y en la misma época del año, pero en la región llana del este, 
sólo se encontrarían individuos aislados, como fue comprobado en Entre Ríos. 

Evans (1966) opina que las especies de Bieyrtes son por lo general poco 
gregarias, formando a lo sumo agrupaciones de pocos individuos, y plantea 
la hipótesis de que las avispas poco gregarias podrian ser favorecidas selecti- 
vamente al establecerse cerca de lugares más ricos en presas y con bajas 
concentraciones de parasitoides, los cuales serian más atraidos por agrupacio- 
nes densas. También fue discutido en otro trabajo de esta serie (Genise, 
1982) que un mismo arenal puede ser compartido por dos especies con los mismos 
hábitos si por lo menos una de ellas mantiene un número muy bajo de indivi- 
duos, lo que representaría una adaptación de probable éxito competitivo. 

El límite entre una especie estrictamente solitaria y una gregaria, 
por supuesto es poco claro, y se basa generalmente en el criterio del autor 
más que en parámetros definidos; por ejemplo, una avispa que estaría cercana 
a este límite podría ser Stictia fleruosa cuya densidad era una de las más 
bajas observadas: 30 individuos en un arenal de 6 hectáreas (Genise, 1982). 
El criterio adoptado por mi para definir esta situación como una agrupación 
laxa más que como ¡individuos aislados, se basó en otras características, 
más qué en la densidad: en todo el PN El Palmar, el único lugar donde podía 
encontrarse esta especie era ese arenal, por otra parte bien delimitado por 
la vegetación mientras que los individuos de Stictia arcuata se encontraban 
dispersos en todo el- Parque, excepto en ese arenal; creo que estas razones 
son suficientes para denominar a esto una agrupación laxa, y ya que a pesar 
de la baja densidad existía una localización bien marcada, otra de las carac- 
teristicas de las agrupaciones como se verá más adelante. 

Otros Bembicini estudiados en esta serie formaban agrupaciones semidensas 
o densas, distinción también subjetiva; este era el caso de Hemidula singu- 
laris, Zyzzyx chilensis, Trichostictiía guttata, T. vulpina, Bicyrtes variegata, 
Rubrica nasuta, Selman notatus {de estas tres últimas especies también se 
encontraron individuos aislados en diferentes oportunidades) y Editha integra. 
Dentro de una agrupación la distribución de los individuos no es uniforme 
ya que en general existen áreas dentro del arenal en donde hay varios nidos 
separados por pocos centímetros, distanciados de otros grupos por uno o 
varios metros; las causas de esta distribución agrupada no están bien estu- 
diadas. 

Otra caracteristica ¡importante de las agrupaciones es su localización, 
es decir, una determinada agrupación se encuentra restringida a una sección 
de terreno bien delimitada, de caracterfsticas especiales, que brinda condicio- 
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nes apropiadas para la nidificación de una u varias especies. En la mayo- 
rfa de los casos los límites de esta área están dados por un cambio en el 
tipo de suelo, o bien por la densidad de la vegetación; por ejemplo Trichos- 
tictia guttata, T. vulpina, Bicyrtes variegata, stictia arcuata, Rubrica 
nasuta y Selman notatus fueron observadas nidificando en porciones de terreno 
de dimensiones reducidas, en algunos casos en arenales a la orilla de los 
arroyos, en otros en terrenos compactados y desprovistos de vegetación, etc; 
en estos casos esa porción de terreno se encontraba rodeada por un ambiente 
diferente, que en la mayoría de los casos impediría incluso una extensión 
de la agrupación. Independientemente del tipo de suelo, el factor limitante 
más ¡importante es la vegetación, ya que todas las especies estudiadas excepto 
Selman notatus, y en menor proporción Editha integra, necesitan suelo despro- 
visto de ella; es decir que la ubicación de la agrupación es posible a partir 
de la combinación adecuada de dos factores: el tipo de suelo y la densidad 
de la vegetación. Sin embargo aún cuando estos dos factores se combinen correc- 
tamente, otro factor influye en la localización de una agrupación: la cercanía 
a una fuente de presas o alimento, que delimita una sección de terreno,st- 
no en forma visible como la vegetación, con igual rigidez que ella. Por ejemplo 
el campo donde nidificaba Editha integra poseía las mismas características 
que cualquier campo vecino e incluso algo alejado; sin embargo los individuos 
nidificaban exclusivamente al lado de las plantas de Eupatorium  subhas- 
tatum, las cuales les proporcionaban alimento y lugar de cacería; este grupo 
de plantas delimitaba a su alrededor un área cuyos límites quedaban definidos 
probablemente por la mayor distancia a la cual a una avispa le resultaba 
energéticamente económico ¡instalar un nido. Otro caso similar era el de 
Hemidula singularis, que vivía en un salitral cuya extensión de varios km2, 
prácticamente lo convertía en un terreno de dimensiones ¡limitadas para el 
establecimiento de una agrupación, pero ésta estaba ubicada cerca de los 
cacerfos y los corrales de cabras donde las avispas podían obtener presas 
(tábanos) (Genise, 1982). 

Estos datos son muy útiles para la búsqueda de las especies, ya que el 
área de distribución indicada en los trabajos de sistemática es apenas un 
punto de referencia, a partir del cual deben tratar de buscarse buenas combi- 
naciones de las características del suelo y de la vegetación; y cuando la 
combinación apropiada se extiende en una zona muy grande, la cercanta de 
flores o mamíferos, resulta fundamental. 

Esta característica de las agrupaciones de especies de Bembicini- hace 
que cuanto más selectivas sean las especies en sus necesidades ambientales, 
más agrupada resulte su distribución. Por ejemplo, Hemidula singularis nidifica 
exclusivamente en salitrales o salinas de manera que la probabilidad de encon- 
trar un individuo, recorriendo al azar su área de distribución, es baja; 
en cambio en el caso de Rubrica nasuta, como prácticamente nidifica en cualquier 
lugar con suelo compacto y desprovisto de vegetación del centro y norte del 
país, pudiendo encontrarse desde agrupaciones densas hasta individuos aislados, 
la probabilidad de encontrar un ejemplar recorriendo ésta es mucho mayor. 

La tercera característica ¡importante es su persistencia en el tiempo 
en un mismo lugar; muchos casos estudiados en esta serie de trabajos pueden 
resultar un ejemplo de esto: la agrupación de Trichostictia vulpina fue obser- 
vada en ese lugar por mî en 1980, y estudiada en 1982; la de Trichostictia 
guttata lleva, en el lugar en donde fue estudiada, según los datos de colectores 
por lo menos 8 años, igual que la de Selman notatus; la de Editha integra 
por lo menos 15 años y la de Rubrica nasuta en Otamendi algo más de 10 años. 
Estas cifras sin lugar a dudas podrían ser mayores, pero en general no hay 
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registros sobre observaciones o colecciones anteriores en los mismos lugares. 
Esta caracteristica de las agrupaciones de Bembicini parece reflejar la tenden- 
cia de las avispas a nidificar en el lugar en donde nacieron, y según Evans 
(1966) esto podría ser el resultado de una impronta, o simplemente de que 
el lugar donde nacen es el más apropiado para nidificar; según este autor, 
ciertas evidencias de que las agrupaciones pueden desplazarse como un todo, 
sugieren que esta última causa puede ser la más importante. Yo pude compro- 
bar como una agrupación de Bicyrtes variegata de Otamendi se desplazó alrededor 
Je 300 metros cuando fue cambiada la ubicación del arenal artificial donde 
nidificaba, 

La cuarta caracteristica de las agrupaciones podría resultar una consecuen- 
cia de las anteriores, ya que si tenemos grupos de individuos de una especie 
bien localizados, aislados del resto y los individuos de cada grupo cruzándose 
entre sí por mucho tiempo, podrían surgir diferencias fenotípicas entre las 
distintas agrupaciones, como un incipiente proceso de especiación. Aunque 
este tema no está estudiado en profundidad, en algunos casos distintas agrupa- 
ciones de una misma especie manifiestan comportamientos también diferentes; 
sin embargo no se sabe si esto realmente está determinado genéticamente u 
obedece a factores ambientales ya que en muchos casos los lugares donde nidi- 
fican las agrupaciones en estudio también difieren. El caso más típico en 
Bembicini, e «incluso en otros grupos, es que una agrupación construya nidos 
unicelulares y profundos, y otra los construya multicelulares y superficiales; 
este caso fue analizado por Evans y Matthews (1974) para Rubrica nasuta , 
y en general parece que las avispas que construyen nidos en suelos más compactos 
realizan la segunda estructura mencionada, mientras que las que los hacen 
en suelos más sueltos construyen nidos unicelulares y profundos, lo cual 
es explicable considerando el esfuerzo que significaba cavar en uno y en 
otro tipo de suelo. También Tsuneki (1956) encontró que algunas agrupaciones 
de Bembix niponica  construfan nidos unicelulares, mientras que otras los 
hacían multicelulares. 

Sin embargo existen otras diferencias entre agrupaciones cuya causa no 
parece ser un factor ambiental: en Rubrica nasutael comportamiento de desecho 
de presas aparece exclusivamente en las agrupaciones de la Argentina y no 
aparece en las del norte de América del Sur (Evans et al., 1974, Genise, 
1982), resultando diffcil encontrar un factor ambiental que pueda determinar 
la diferencia incluso se podría decir que la mayoría de los Bembicini deben 
encontrarse con el mismo obstáculo a la entrada de la celdilla, es decir 
que las presas no comidas por la larva joven obstruyan su paso, y sin embargo 
no las sacan fuera del nido, lo que significa que este comportamiento, adquirido 
por algunas agrupaciones de R. nasuta, no obedece a una situación ambiental 
propia de estas agrupaciones. 

Otras diferencias más notorias son las mencionadas por Matthews y Matthews 
(1978) para distintas agrupaciones de Bembix variabilis en Australia: la 
mayorfa de las agrupaciones estudiadas cazan dípteros, otra agrupación estudia- 
da más al norte caza dípteros y zigópteros, y otra más, a 300 millas de la 
anterior, caza exclusivamente zygópteros; para estos autores esta variación 
geográfica representaría un caso de etoclines. 

Al repasar estas características resulta indudable que cada agrupación 
es una unidad bien definida, sometida a presiones selectivas propias, y desa- 
rrolla comportamientos particulares siguiendo una evolución también propia, 
lo cual tiene como consecuencia inmediata que los datos recogidos al estudiar 
una agrupación no necesariamente coincidan con los del resto de las agrupaciones 
de la especie, 
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SELECCION DE PRESAS 


Un aspecto ¡importante de la selección de presas es el análisis de la 
posible evolución que este carácter ha tenido, a través de los distintos 
géneros de Bembicini, ya que en principio todas las especies de un mismo 
género cazan insectos del mismo orden, a excepción de Mierobembex que son 
necrófagas sobre cualquier artrópodo: asf las de Bieyrtes cazan especies 
de Heteroptera, las de Stietia , Zyz2yx , Trichostictia ,Hemidula , Rubrica , 
Selman y Bembix cazan dipteros (el último género nombrado presenta excepciones) 
y las de Editha cazan especies de Lepidoptera. La situación de las especies 
de los géneros exclusivamente neárticos es similar: las de Steniolia y 
Xerostictia cazan preferentemente dipteros; Glenostictia es bastante particular, 
cazando diípteros, Heteroptera, Homoptera e Hymenoptera; y las de Stictiella 
cazan lepidópteros. Cabe mencionar un detalle de este esquema general: para 
ciertos géneros cuyas especies cazan exclusivamente especies de Dipteros, 
se han citado observaciones sobre cacerfas ocasionales de algunos Lepidoptera; 
según los casos presentados en esta serie de trabajos y de la bibliografía, 
se sabe que algunas especies de Stictia ,Zyzayx , Rubrica y Trichostictia 
fueron observadas cazando ocasionalmente algún lepidóptero, principalmente 
de la familia Hesperiidae; Llano (1959) observó a Bembix ecitripes cazando 
también algún himenóptero. 

La situación en el género Bembix es bastante particular, ya que si bien 
la mayoría de sus especies cazan dípteros, algunas especies australianas 
como vimos más arriba, cazan Zygoptera, otra caza planipenios, y otras cazan 
himenópteros, y estas diferencias se dan incluso entre agrupaciones. 

Considerando los datos conocidos hasta 1966, Evans propuso la siguiente 
hipótesis sobre la evolución de las preferencias: las Nyssoninae de las tribus 
más primitivas cazan especies de Hemiptera, por lo que los Bembicini, que 
son los más especializados habrian evolucionado a partir de antepasados con 
este tipo de presas; de hecho se mantiene esta preferencia en las especies 
de Bicyrtes Para Evans, la cacerfa de Lepidópteros realizada por Stictiella 
y Editha, resulta un paso intermedio en la adquisición del hábito de cazar 
Dípteros; este autor considera que los Lepidoptera son voladores menos hábiles 
y más asociados a las plantas que los Diptera, y por lo tanto la transición 
de Hemiptera a Lepidoptera implicaría cambios mucho menores en el comportamiento 
de cacerfa que una transición directa a los Diptera, pero los Lepidoptera 
proverfan un campo mucho menor para su explotación que los Diptera ya que 
la mayoría de los Lepidoptera son nocturnos. Completando el esquema proporcio- 
nado por este autor, los casos de Microbembex y Glenostictia resultan especia- 
les: el primero habría evolucionado a partir de un antepasado cazador de 
Heteroptera, teniendo en cuenta su afinidad morfológica con Bleyrtes, y el 
segundo lo habría hecho a partir de un cazador de Dipteros, ya que siguen 
siendo otros insectos las principales presas de las especies de estos géneros. 

Sin lugar a dudas la cacería de Odonata y Planipennia es una adquisición 
secundaria de algunas especies del género Bembix, que favorece la eliminación 
de competencia interespecffica con especies cogenéricas cazadoras de Dipteros. 

Posteriormente Bohart y Menke (1976), al tratar la tribu Bembicini, hablan 
de una progresión general en el espectro de las presas desde Hemipteros 
hasta Dipteros y Lepidópteros, con casos ocasionales de Hymenópteros, Homópte- 
ros, Odonatos y Planipennios. Esta concepción, de que la utilización de 
Lepidópteros no serfa un paso intermedio, sino la culminación de una lfnev 
evolutiva, fue simplemente esbozada por estos autores; sin embargo creo 
que este punto de vista es más apropiado que el propuesto por Evans (1966) 
nor las razones que discutiremos abajo. 
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En principio, existe una coincidencia entre todos los autores: la cacerfa 
de Hemfpteros es un rasgo primitivo que se presenta en e. género Bicyrtes; 
coincidentemente con esto, las especies del género Biecyrtes también muestran 
rasgos etológicos primitivos, como son la construcción de nidos multicelulares 
y el aprovisionamiento en masa; morfológicamente también son poco especializadas 
lo que completa un cuadro coherente, del que se puede concluir que las especies 
del género Bicyrtes están entre las más primitivas de la tribu Bembicini. 
Esta coherencia entre el grado de especialización de los caracteres etoló- 
gicos y de los morfológicos se presenta en casi todas las especies de Sphecidae 
estudiadas en profundidad, y en general, cuando no sucede así, existen argumen- 
tos que permiten justificar la presencia de un rasgo etológico primitivo 
en un grupo especializado; teniendo en cuenta esto, si el comportamiento 
de cazar Lepidópteros fuera un rasgo primitivo, deberíamos esperar que tanto 
las especies de Editha como las de Stictiella también fueran morfológicamente 
menos especializadas que las cazadoras de Dípteros, lo que no se observa, 
ya que ambos géneros ocupan en el dendrograma de la tribu (Bohart y Menke, 
1976) una posicion que refleja un elevado grado de especialización; por ejemplo 
las especies de Hemidula morfológicamente más primitivas que las de Editha, 
cazan Diptera. Etológicamente también puede decirse que Editha es un género 
especializado considerando la construcción de nidos bicelulares, el aprovisio- 
namiento progresivo, y la selección de una presa especial, más pequeña, para 
depositar el huevo. 

En general puede decirse que al analizar un grupo determinado de avispas, 
se encuentra que el rasgo más frecuente es siempre también el más primitivo, 
y que los casos particulares representan siempre casos de especialización 
secundaria; en este caso, por lo menos dentro de la línea filética que agrupa 
a los géneros exclusivamente neotropicales y a Bembix, puede decirse que la 
cacerfa de Dípteros es lo común, y a su vez lo primitivo, mientras que la cace- 
ría de insectos de otros órdenes, en ciertos casos particulares, sería una ad- 
quisición secundaria. 

Teniendo en cuenta estas conclusiones, también debe modificarse la interpre- 
tación que hace Evans (1966) al considerar como atavismo el comportamiento de 
las especies de géneros como Zyzzyx, Trichostictia, Stictia y Rubrica de cazar 
ocasionalmente Lepidópteros. Creo que este comportamiento debe interpretarse 
como una falta de precisión en el estímulo clave que desencadena la cacerfa, 
y que por lo tanto ciertas especies están en condiciones de cazar presas que 
de alguna manera sean parecidas a Diípteros; esta hipótesis se apoya en que en 
la mayoría de casos esas presas son especies de Hesperiidae, posiblemente una 
de las familias de Lepidoptera cuyos representantes se parecen más los Diptera, 
siendo esta la explicación de su cacería, ya que esta preferencia es manifestada 
por especies de géneros no muy cercanamente emparentados, y de distintas regio- 
nes geográficas, descartándose por lo tanto la influencia de alguno de estos 
factores. 

Considerando esta falta de precisión en el estímulo clave, resulta lógico 
pensar que algún grupo se hubiera especializado en la cacería exclusiva de 
Lepidópteros, favorecido por la falta de competencia, y este serfa el caso de 
Editha y Stictiella. También creo que esta explicación de las causas de la cace- 
ría de Lepidópteros es más consistente que la expresada por Evans (1966), ya 
que si bien existen muchos Dfpteros que no están asociados a las plantas, exis- 
ten muchos otros que sí lo están, y que de hecho son cazados en gran cantidad 
por los Bembicini, como por ejemplo las especies de Syrphidae. El caso de Dipte- 
ros no asociados a las plantas que son frecuentemente cazados cerca de mamiferos, 
como por ejemplo las Tabanidae, creo que se trata de un caso de coevolución, 
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en el que cierto grupo de Diípteros especializados evolucionó hacia la hematofa- 
gia, y que paralelamente ciertas especies de avispas adquirieron el comporta- 
miento de acercarse a los mamíferos para cazar, favorecidos selectivamente 
por el gran número de presas disponibles; ya que la mayoría de los Bembicini 
cazan en la vegetación creo que la utilización de mamíferos como fuente de pre- 
sas debe ser un rasgo muy especializado, adquirido sólo por algunos Bembicini 
también especializados, y por lo tanto creo posible una transición directa 
desde Hemfpteros hacia Dfípteros asociados a plantas, sin que esto implique cam- 
bios comportamentales bruscos. Otro dato puede sumarse a estos argumentos: la 
introducción en el nido de un Lepidóptero es adaptativamente más desventajosa 
que la de un Díptero, como vimos en el trabajo correspondiente a Editha integra 
(Genise, 1982), ya que está más expuesta al ataque de parásitos, y por lo tanto 
es explicable su presencia teniendo en cuenta el éxito adaptativo que representa 
la caceria de un tipo de presa sin soportar competencia: 

Si consideramos a Bieyrtes como más primitiva, entonces deberiamos aceptar 
que de la introducción directa realizada por las especies de este género, es 
decir, sin que la presa quede momentáneamente expuesta en la entrada del nido, 
se pasó a la indirecta, con la cacería de Lepidópteros, y nuevamente se volvió 
a la directa, como una adquisición secundaria en la cacerfa de Dípteros. Es 
evidente que la expliación por el otro camino es más simple, involucrando sólo 
un caso de regresión evolutiva. 

Todos estos argumentos hacen suponer entonces que la secuencia evolutiva 
en Bembicini habría ¡ido de Hemípteros a Dípteros y a Lepidópteros, a los que 
se agregan los casos particulares de cacerfa de insectos de otros órdenes ya 
apuntados. | 


APROVISIONAMIENTO 


Al obervar el comportamiento de las especies que aprovisionan sus nidos 
progresivamente como en el caso de los Bembicini, se tiene la sensación de que 
la biomasa de presas aprovisionadas en relación con la de la avispa es mayor 
que en el caso de los aprovisionadores en masa; esta presunción motivó el estu- 
dio de este tema, que será discutido a continuación. La relación de biomasas 
que expresaré en porcentaje y que resulta del coeficiente entre el peso de la 
avispa y el peso de las presas aprovisionadas, da una medida de la eficiencia 
del sistema integrado por la avispa, la larva y las presas, y fue incluida aquí 
por la influencia que ejerce el tipo de aprovisionamiento sobre este sistema. 
Este tema no parece haber sido abordado por ningún autor, y los pocos datos 
fueron en algunos casos obtenidos por mí y en otros tomados de algunos trabajos 
de Kurczewski, autor que utilizaba el peso de las presas y de las avispas con 
otros objetivos. Una revisión de estos datos permitirá poner de manifiesto la 
influencia del aprovisionamiento progresivo en la eficiencia del sistema. 

Kurczewski y Kurczewski (1968) registraron algunos casos de las Pompilidae, 
grupo más primitivo que las Sphecidae, y cuyos representantes cazan un único 
ejemplar de araña para alimento de la larva; el valor promedio que se extrae 
de este trabajo, sobre 43 casos analizados, es de 52,1 % es decir que las 
Pompilidae deben almacenar el doble de su propio peso para obtener una avispa 
hija de igual tamaño. 

Para la familia Sphecidae pueden citarse algunos casos conocidos, los cuales 
afortunadamente corresponden a subfamilias distintas, lo cual permite obtener 
un panorama amplio. Para la subfamilia Sphecinae he tomado personalmente varios 
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datos: Prionyx bifoveolatus (Sphecini) aprovisiona una única presa (Saltatoria, 
Acrididae) en la celdilla, y la relación de biomasas es 21 %, y en el caso de 
Sphex argentinus (Sphecini), que aprovisiona varias presas (Saltatoria, Tetti- 
gonoidea), es 11 %;5 dentro de la misma subfamilia, pero en la tribu 
Sceliphronini, las hembras de Sceliphron asiaticum cazan varias arañas pequeñas, 
que aprovisionan en masa, y la relación de biomasas que obtuve es 26,5 %. Para 
la subfamilia Pemphredoninae conozco datos dados por Kurczewski y Lane (1974) 
para dos especies de Mimesa, las cuales aprovisionan en masa sus celdillas 
con cierto número de ejemplares pequeños de Cicadellidae (Homoptera): para M. 
basirufa la relación es 37 %, y para M. cressoni 27 %. Para las Crabroninae 
existen también algunos datos aislados: en Oxybelini, Oxrybelus cressoni , según 
los datos de Kurczewski (1972), posee una relación de biomasas de 26 %; esta 
avispa aprovisiona en masa varios ejemplares de Dípteros en las celdillas. 
De Crabronini se conocen datos sobre 3 géneros distintos: Crabro rufibasis y 
C. arcadensis aprovisionan varios ejemplares de Dipteros en li celdilla, y la 
relación es 23 % para el primero y 31 % para el segundo según Miller y 
Kurczewski (1976); según estos mismos autores (1972) en Entomognathus texana» 
que aprovisiona en masa varios ejemplares de Coleópteros, la relación es 25 
b, y en Anacrabro ocellatus ocellatus, que aprovisiona en masa ejemplares de 
Heterópteros es 20 %. Para la subfamilia Larrinae se conocen también varios 
datos; según Kurczewski y Ginsburg (1971), Tachytes validus, que aprovisiona 
en masa varios ejemplares de Tettigonoidea (Saltatoria), la relación es 23 %; 
en Diploplectron plegowi, que aprovisiona en masa Heterópteros, la relación que 
se extrae de los datos presentados por Kurczewski (1972) es 36 %; Tachysphex 
pechumani, que aprovisiona la celdilla con una sola presa (Saltatoria, 
Acrididae), según Kurczewski y Elliot (1978), tiene una relación de 25 %; las 
especies de los géneros Miscophus Y Nitelopterus aprovisionan sus celdillas 
en masa con pequeñas arañas, y las relaciones encontradas por Kurczewski son 
en Miscophus americanus 57 %, y en Nitelopterus kansensis Y.N. slossonae 
slossonae 20 %; y por último el mismo autor (1976) encontró para Liris muese- 
becki que aprovisiona en masa varios ejemplares de Grilloidea que la relación 
era 41 %. Personalmente obtuve datos de Larra sp., la cual paraliza un único 
ejemplar de Gryllotalpidae sobre el que deposita un huevo; en este caso la rela- 
ción era 10 %. 

Sobre las Nyssoninae casi no conozco datos más que los que presentaré aquí 
sobre Bembicini; solamente Kurczewski y Kurczevski (1971) indican que fue colec- 
cionado un ejemplar de Ochleroptera bipunctata que pesaba 13 mg, llevando una 
presa de 4 mg; si tenemos en cuenta que Evans (1966) encontró que los nidos 
contentan en promedio 11 presas, la relación sería 29 %. Sobre los Bembicini 
los datos propios que puedo presentar son los publicados en un trabajo de esta 
serie (Genise, 1979) para Bicyrtes variegata y B. discisa, ambos aprovisionado- 
res en masa de Heterópteros, cuyas relaciones eran de 20 2% y 10 % respectiva- 
mente. 

Cuando se trata de aprovisionadores progresivos la obtención de estos datos 
se dificulta ya que el número total de presas que son trafdas al nido frecuen- 
temente no se tiene en cuenta, pues demandarfía la presencia del observador junto 
a un solo nido por una semana, sólo para la obtención de ese dato, a lo que 
se agrega el alto riesgo de que algunas presas sean pasadas por alto, por lo 
cual no se justifica. Un método indirecto es el recuento de los restos que que- 
dan en la celdilla después de que la larva haya completado su desarrollo. Según 
fue explicado en el trabajo correspondiente a Editha integra (Genise, 1982), en 
cada celdilla de los nidos de esta especie quedan restos correspondientes a 
28 mariposas en promedio; teniendo en cuenta el peso seco de la avispa y de 
vas presas, la relación es 9,5 £. 
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Esto no pudo ser realizado con exactitud con los Bembicini cazadores re 
Jípteros, ya que parecería que muchos de los restos se rompen y se hacen irre- 
conocibles, como veremos en el siguiente caso de Stictia arcuata: un individuo 
estudiado trajo en sus últimos dos días de aprovisionamiento en total 53 presas, 
y al estudiar el contenido de esta celdilla se llegaron a reconocer 31 presa5 
enteras y restos de otras 31; este total de 62 presas debe ser menor que la 
cantidad de presas que realmente trajo al nido teniendo en cuenta lo aprovi- 
sionado en los últimos 2 días. Aún considerando que: esta cantidad estuviera 
subestimada, con estos valores la relación de biomasas serfa 9,2 %. 

Los datos aportados por Evans (1966) sobre la cantidad total de presas 
traidas al nido por algunas especies de Bembicini reflejan, sin embargo, valores 
mucho menores: para Stictiella , cuyo aprovisionamiento es en masa, encontró 
que los nidos contenían entre 7 y 21 mariposas; para Glenostictia encontró ca- 
pullos rodeados por restos de 40 moscas y abejas; para Steniolia calculó un 
total de 18 o más presas por larva; para Stictia carolina la cantidad total 
de presas oscilaba entre 15 y 23 en un lugar de estudio, y entre 25 y 35 en 
otro lugar, correspondiendo estas diferencias a los distintos tamaños de las 
presas, pero este autor dice que Hartman estimó un total de 63 presas por larva; 
para Zyzzyx chilensis , Janvier (1928) estimó entre 20 y 30 presas el número 
total, y para Bembix amoena , Evans (1966) calculó 30 en total. Estas cifras 
son mucho menores que la observada para Stictia arcuata, y esta diferencia puede 
deberse a factores tales como el tamaño de la presa, y otros no estudiados, 
aunque algunas cifras podrían estar subestimadas, considerando los inconvenien- 
te que implica su cálculo real. 

La primera diferencia significaiiva que surge de los datos, es que las 
Pompilidae tienen en promedio una relación de biomasas de 52,1 %, mientras que 
en las Sphecidae es de 24,3 %; si consideramos que todos los representantes 
de la primera familia predan exclusivamente sobre arañas, mientras que los de 
la segunda lo hacen además de estos artrópodos sobre varios órdenes de insectos, 
podemos suponer que la predación sobre un solo grupo de presas permite una mayor 
adaptación para el aprovechamiento de ellas, mientras que la extraordinaria 
diversidad de las Sphecidae, acompañada de un amplio espectro de presas, está 
indicando una reducción de la eficiencia del sistema en beneficio de la conquis- 
ta de nichos ecológicos nuevos. 

Surge también de los datos que las Sphecidae que cazan una sola presa por 
celdilla poseen relaciones de biomasas bajas, contrariamente a lo que sucede 
con las Pompilidae, por lo que se descarta que la cacería de una sola presa 
implique necesariamente una alta eficiencia del sistema, y por el contrario, 
parecería ser que la modalidad de cazar varias presas pequeñas, en vez de una 
única más grande, no solamente se vio favorecida por la ampliación del espectro 
de posibles presas, la evolución de los mecanismos de transporte más ventajosos, 
y la posibilidad de desarrollar otros comportamientos relacionados más especia- 
lizados, sino también por un pequeño aumento en la relación de biomasas. 

El caso de los Bembicini merece especial atención: la relación de biomasas 
de Bicyrtes variegata y B. discisa, ambos aprovisionadores en masa de Heteróp- 
teros, es 20 % y 10 % respectivamente, mientras que la relación calculada para 
Editha y Stictia aprovisionadores progresivos de Lepidópteros y Dipteros res- 
pectivamente alcanza sólo 9,5 % y 9,2 %, los valores más bajos registrados para 
Sphecidae. Las causas de la relación tan baja como se desprende de un primer 
análisis es el aprovisionamiento progresivo, ya que si bien como dijimos antes, 
debe existir un proceso de adaptación a la presa y entonces podríamos suponer 
que los Lepidópteros son presas poco aprovechables, los Diípteros son cazados 
por la mayorta de los Bembicini, lo que indica que deberfa haber una buena adap- 
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tación, y por otra parte esas mismas presas son cazadas por varios representan- 
tes de las Carbroninae (aprovisionadores en masa) con relaciones entre 26 y 
31 t. 

Otro dato no presentado hasta ahora confirma la influencia del aprovisiona- 
miento progresivo sobre la relación de biomasas; Bicyrtes simillima es una espe- 
cie que como fue descripto en el trabajo correspondiente (Genise, 1982) realiza 
aprovisionamiento en masa lento, un estado de transición entre el aprovisiona- 
miento en masa rápido y el progresivo; aprovisiona Heterópteros ¡igual que el 
resto de las especies del género. Un individuo había traido a la celdilla 11 
presas y es probable que al dfa siguiente trajera más; aún asf contando única- 
mente estas presas la relación de biomasas es 8,28 %. En este caso resulta aún 
mucho más diffcil que en el caso de los Bembicini aprovisionadores de Diípteros, 
pensar en una escasa adaptación a la presa, ya que todas las especies del género 
las cazan, e incluso las dos restantes estudiadas aquí,B. variegata YD. 
discisa, cazan la misma especie de presa lo que descarta aún más esta ¡dea 
considerando que ambas presentan eficiencias más altas. 

Lá manera en que el aprovisionamiento progresivo influye sobre la cantidad 
de presas trafdas al nido es un tema difícil de tratar por la ausencia total 
de datos: podría suponerse que la avispa trajera al nido más presas que las 
estrictamente necesarias por varias causas: el requerimiento por parte de la 
larva de presas frescas para su alimentación; la motivación aumentada de la 
avispa para la caceria por algún otro motivo, etc. 


OVIPOSICION 


Con respecto a la oviposición merece destacarse la actividad que la avispa 
desarrolla hasta el nacimiento de la larva: como vimos en otros trabajos de 
esta serie (Genise, 1981, 1982 y 1983) en los casos de Hemidula singularis 
y Rubrica nasuta, algunas hembras traen al nido presas antes que la larva nazca 
y por lo tanto sin que puedan ser aprovechadas por ésta; en el caso de la prime- 
ra especie algunos ejemplares se acercaban hasta dar vueltas alrededor mio 
en busca de tábanos durante largos ratos como si esta fuera la principal activi- 
dad desarrollada durante el tiempo que la avispa debía esperar hasta el naci- 
miento de la larva. En el caso de Rubrica nasuta es interesante destacar que 
las presas trafdas durante este perfodo eran sacadas fuera del nido al dfa si- 
guiente. Por otro lado, los individuos de Stictia arcuata observados pasaban 
este perfodo de tiempo cavando cortos túneles que luego volvían a cerrar en 
diversos sitios del arenal, e incluso fueron observados haciendo movimientos 
de excavación sobre una pared de cemento y otros comportamientos anómalos como 
este, aunque todos relacionados con la excavación. En el caso de las primeras 
especies la actividad estaba relacionada con la cacerfa. 

Es destacable la tendencia a la actividad de las hembras en un perfodo 
en que no pueden realizar ningún comportamiento relacionado con el huevo que 
acaban de depositar, y esta importancia radica en que esta situación podría 
favorecer que las hembras comenzaran la construcción de un nuevo nido, que 
cuidarfan simultáneamente con el otro ya empezado, de la misma manera que los 
himenópteros sociales atienden varias celdillas simultáneamente. 

Entre las Sphecidae se conocen pocos casos de cuidado de más de un nido 
simultáneamente: Baerends (1941) y Evans (1965) han descrito este comportamiento 
en Ammophila pubescens y A. azteca (Sphecinae) respectivamente, y Tsuneki 
( 1956, 1958) en Pembiz niponica, En Ammophila las descripciones de esta activi- 
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dad aportan algo sobre su posible relación con este perfodo de espera hasta 
el nacimiento de la larva: Evans (1965) menciona haber encontrado 6 nidos, todos 
con huevos y la primera presa, probablemente aprovisionados por una misma hembra 
y en otro caso 3 nidos en la misma situación aparentemente también atendidos 
por una sola hembra; sin embargo no tiene seguridad absoluta de que cada grupo 
de nidos haya pertenecido a una misma hembra; en los casos en que este autor 
pudo confirmar la atención de más de un nido por una sola hembra, el contenido 
de las celdillas era dispar: una se encontraba vactfa,. otra contenía una presa 
con el huevo, y dos contenfan larvas en diferente estado de desarrollo, lo cual 
resulta lógico considerando al período de espera hasta el nacimiento de la lar- 
va, como la clave para este comportamiento: de los datos proporcionados por 
Evans (1965) surge que la avispa excavó el nido aún vacio, en el periodo de 
espera correspondiente al huevo depositado en el segundo mencionado, y los dos 
últimos nidos descriptos resultan de una situación similar a esta, pero observa- 
da unos dias después, es decir la larva más joven probablemente correspondía 
a un nido construido mientras esperaba el nacimiento de la larva más desarro- 
lada. 

Ambos ejemplos citados por Evans (1965) plantean según este autor, -la dico- 
tomfa entre nidificación sincrónica (varios nidos en estado similar) y nidifi- 
cación superpuesta (varios nidos en estado diferente), cuestión que no pudo 
ser aclarada en A. azteca; sin embargo, si la primera fuera la correcta, los 6 
nidos que simultáneamente contenfan un huevo, después de un tiempo contendrían 
simultáneamente larvas grandes, con gran requerimiento de alimento, por lo que 
la avispa quizás podria tener inconvenientes en conseguirlo; sin embargo, Evans 
encontró nidos con presas y sin huevos, los cuales podrían ser considerados 
de almacenamiento, según este autor, teniendo en cuenta algunos datos ya exis- 
tentes en la bibliografía. 

Si el perfodo de espera hasta el nacimiento de la larva fuera fundamental 
para la atención de varios nidos a la vez, una avispa podría construir y ovipo- 
ner en varios nidos casi simultáneamente hasta el nacimiento de la primera lar- 
va, momento a partir del cual debería dedicarse casi exclusivamente al aprovi- 
sionamiento hasta que las larvas terminaran el perfodo alimentario, representan- 
do un caso de nidificación sincrónica; sin embargo, si las larvas dejaran de 
alimentarse en forma sucesiva, la avispa podría tener más tiempo para comenzar 
nuevos nidos, y por lo tanto esta situación pasaría a convertirse en nidifica- 
ción superpuesta, en cuyo caso nuevamente el perfodo de tiempo de que la avispa 
dispone hasta el nacimiento de las nuevas larvas, también resultaría importante 
para completar el aprovisionamiento de los nidos viejos. 

Por lo tanto a pesar de que la diferenciación entre ambos tipos de nidifica- 
ción no resulta muy clara, y ambos podrian representar diferentes fases de un 
proceso dinámico, resulta evidente que el perfodo de espera hasta el nacimiento 
de la larva es importante, especialmente teniendo en cuenta, como fuera presen- 
tado aquí, que las avispas muestran una fuerte tendencia a la actividad en dicho 
perfodo. 

El caso presentado por Tsuneki (1956, 1958) en Bembix niponica se aproxima 
más a lo observado por mf: en una determinada agrupación los individuos cons- 
trufan nidos multicelulares y en ciertos casos fue visto que una hembra, que 
todavía estaba aprovisionando una celdilla de un nido, ya habfa construido 
otra, en cuyo interior se encontraba la primera presa con un huevo. La explica- 
ción de Tsuneki pudo resumirse asf: la avispa es estimulada para el comporta- 
miento de excavación en un perfodo de espera entre cacerfas, lo cual fue re- 
gistrado en varios casos en esa agrupación, encontrándose nidos en los cuales 
una celdilla habfa sido construida a partir de un túnel lateral antes de que 
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el aprovisionamiento de otra celdilla hubiera terminado. Si a esta fase del 
comportamiento se encadenan los pusos siguientes, la avispa traerá la primera 
presa y depositará el huevo, lo cual la llevará nuevamente a un periodo de espe- 
ra en el cual, estimulada nuevamente, por el comportamiento de excavación, podrá 
destapar la celdilla que estaba siendo aprovisionada y continuar con su aprovi- 
sionamiento. 

Aunque esta explicáción tiene algunos puntos cuestionables, según su propio 
autor, nuevamente resulta que el periodo de espera hasta el nacimiento de la 
larva es importante, y aún más, en este caso, Tsuneki observó que Bembix 
niponica mostraba una tendencia a la excavación en los periodos de espera, 
igual que el caso de Stictia arcuata presentado aquí, comportamiento de gran 
importancia para explicar la atención simultánea de más de una larva. 

Las diferencias encontradas en esta serie de trabajos entre las actividades 
que las avispas realizan durante el perfodo de espera hasta el nacimiento de 
la larva en dos casos relacionados con la cacería y en otro con la excavación 
de nidos podrian explicarse así: Hemidula singularis y Rubrica nasuta depositan 
el huevo sobre la primera presa; por lo tanto durante este perfodo de espera 
ya han cazado una vez por lo que se encuentran dentro de la etapa de aprovi- 
sionamiento lo que influirfa para que las actividades realizadas hasta el naci- 
miento de la larva estén relacionadas con esta etapa de la nidificación, y por 
lo tanto estas avispas realizan cacerias durante este pertodo. En el caso de 
Stictía arcuata el huevo es depositado en la celdilla vacta, lo que significa 
que la avispa no cazó presas hasta ese momento, y por lo tanto puede suponerse 
que la última etapa de la nidificación cumplida, o sea la construcción del nido, 
es entonces la que domina y ejerce su influencia, de manera que esta avispa 
tiende a realizar excavaciones en diferentes lugares. 


ALGUNAS CONSIDERACIONES FILOGENETICAS 


En algunos trabajos anteriores de esta serie (Genise, 1982 a y b) se ha 
anunciado la intención de realizar reflexiones sobre la filogenia de los 
Bembicini, ¡integrando aspectos de la morfología de los adultos, tomados de 
Bohart y Menke (1976), con su etología, y con la morfología comparada de sus 
larvas. Creo oportuno resumir a continuación, y como parte de estas conclusio- 
nes, un panorama sobre este tema, considerando los nuevos datos aportados en 
esta serie de trabajos. 

Si comparamos las relaciones intergenéricas que surgen de la morfología 
comparada de las larvas (Genise, 1982), con aspectos de su etologfa y distribu- 
ción, vemos que existen similitudes muy significativas. 

La línea evolutiva que involucra a Microbembex y Bicyrtes se encuentra bien 
separada del resto, por la morfología de los adultos, pero además también exis- 
ten afinidades entre las larvas de estos dos géneros (Genise, 1982); a estos 
argumentos puede agregarse que las especies de estos géneros son las únicas 
que se distribuyen en toda América, no encontrándose este tipo de distribución 
en ningún otro género de Bembicini, y por último, etológicamente también son 
diferentes del resto, ya que las de Bicyrtes cazan Heterópteros y las de 
Miecrobembex son necrófagas caracteres únicos entre los Bembicini; esta linea 
evolutiva muestra las características necesarias como para ser mantenida separa- 
da del resto. Tampoco existen dudas en cuanto a que Bicyrtes es un género mucho 
más primitivo que Microbembex, según la morfología de los adultos, como afirman 
Bohart y Menke (1976); también etológicamente las especies de Microbembes: pre- 
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sentan rasgos más especializados que las de Bieyrtes, como son la necrofagia, 
la oviposición en la celdilla vacía, y el. aprovisionamiento progresivo; por 
- último, según la morfología de las larvas se observa que las de Microbembex 
presentan el área lacinial de las maxilas papilosa, rasgo único en Bembicini, 
que demuestra especialización (Evans y Lin, 1956; Genise, 1982). 

La línea evolutiva que involucra a los géneros exclusivamente neárticos 
también se encuentra bien fundamentada sobre la base de la morfología de los 
adultos, su área de distribución, y la morfología de las larvas (Genise, 1982). 
En lo referente a su etologfa, no muestra mayores diferencias con el grupo de 
géneros neotropicales, mas bien hay casos de vicariancia ecológica, como entre 
Editha y Stietiella, únicos géneros cuyas especies cazan Lepidópteros; generali- 
zando, cada grupo de géneros puede decirse que ocupa conjuntos de nichos ecoló- 
gicos similares, proporcionados principalmente por las zonas secas cercanas 
a ambos trópicos: : 

La línea evolutiva que según Bohart y Menke (1976) involucra a los géneros 
exclusivamente neotropicales y Bembix, requiere un análisis más detallado. 
En principio todos los géneros poseen un carácter en la morfología de los adul- 
tos -que los separa del resto; también la morfología de las larvas proporciona 
caracteres para agruparlos como la papilosidad y pigmentación de los bordes 
laterales de lá. epifaringe (Genise,-1982), por lo que parece indiscutible que 
todos estos géneros se encuentran relacionados filogenéticamente. Sin embargo 
el. género Bembix “muestra ciertas características particulares: su distribución 
es cosmopolita, a diferencia del resto de los géneros, que son exclusivamente 
neotropicales, y además se halla pobremente representado en las partes áridas 
de la Argentina donde estos géneros muestran mayor diversidad, También existe 
un caracter larval (Genise, 1982): el borde de la epifaringe, por debajo de 
las áreas sensoriales que está cubierto de pelos, que lo diferencia del resto 
de los géneros exclusivamente neotropicales, que poseen esta zona glabra. Justa- 
mente este carácter permite introducir una modificación importante en el clado- 
grama de Bohart y Menke (1976), ya que Bembix pasaria a formar una línea evolu- 
-tiva propia, separada del resto, mientras que Trichostictia (y probablemente 
también Zyszyx) se relacionan más estrechamente con la línea de los otros géne- 
ros exclusivamente neotropicales. 

La idea de que las especies del género Bembix deben constituir una línea 
evolutiva propia, aunque relacionada con la de los géneros exclusivamente neo- 
tropicales, no solamente se apoya, como vimos, en su distribución geográfica 
y en la morfología de sus larvas, sino también en su etología: la uniformidad 
de los patrones comportamentales presentada por cada género de distribución 
exclusivamente neotropical, sólo es comparable con la uniformidad presentada 
por cada grupo de especies de Bembix en particular; en algunos de estos grupos 
de especies pueden reconocerse vicariantes ecológicos de géneros neotropicales, 
de manera que ambas líneas parecen haber seguido una evolución paralela a partir 
de cierto momento diferenciándose, en cada una, grupos de especies con adapta- 
ciones a distintos nichos ecológicos, pero mientras que en una de ellas esta 
diversificación etológica fue acompañada de cambios morfológicos que permiten 
diferenciar claramente varios géneros, en la otra estos cambios fueron menores, 
diferenciándose apenas grupos de especies. Á pesar de esto, la evolución de 
los caracteres morfológicos de los adultos también muestra paralelismo; por 
ejemplo las especies más primitivas de ambas líneas poseen los ocelos poco mo- 
dificados, mientras que los representantes más especializados los tienen muy 
reducidos. 

Considerando este panorama, puede decirse que existe bastante coherencia 
entre los aspectos morfológicos y distribucionales previamente conocidos y los 
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nuevos datos etológicos y morfológicos aportados en esta serie de trabajos, 
que en líneas generales confirman el esquema filogenético de Bohart y Menke 
(1976), aunque dejan planteada la conveniencia de la división del género Bembix, 
o bien de darle categoría genérica a sus grupos de especies, con lo cual no 
solamente se accederfa a un esquema aún más coherente, sino también se respe- 
tarfa la tendencia generalizada en toda la familia de presentar diferencias e- 
tológicas interespecfficas minimas e intergenéricas notables, que permiten ca- 
racterizar a-.cada género de Sphecidae por el comportamiento de sus especies. 


SUMMARY: Studies on the nesting behaviour of neotropical Bembicini VII. Some 
conclusions (Hymenoptera, Sphecidae). 


Several aspects about the aggregations of  Bembicini like density, 
localization and permanency for some years in the same place are analyzed. 
The evolution of prey selection, the influence of progressive provisioning in 
the weight of prey stored in the cell and some aspects about oviposition are 
discussed. A general view of the phylogeny of Bembicini is given. 
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